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A b s t r a c t .  Magnetotactic bacteria (MTB) produce magnetic minerals, magnetite (Fe3O4) and greigite (Fe3S4) in 
their cells. These magnetosome crystals form  chains which allow bacterial cells to align with the Earth magnetic 
field. Magneto-aerotaxis allows bacteria to fin d  optimal growth conditions in the water column. MTB species and 
their habitats are described, along with the description o f  minerals and the origin o f  magnetosomes. Fossil MTB 
are used to solve different geological problems they especially influence rock magnetism. Cultured magnetotactic 
bacteria and their nanominerals find  more and more applications in many disciplines.
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Bakterie magnetotaktyczne (MTB) budzą, szczególnie 
w ostatnich latach, ogromne zainteresowanie z uwagi na 
ich dość nietypowe zachowanie, wciąż nie do końca po­
znaną genezę, a także wzrastającą liczbę potencjalnych 
zastosowań. Odzwierciedleniem tego zainteresowania jest 
ogromna liczba publikacji na ich temat. Wśród przeglądo­
wych prac warte polecenia są opracowania takich autorów jak 
np.: Bazylinski i in. (1995), Pósfai i in. (1998b), Bazylinski & 
Frankel (2004), Kasama i in. (2006), Schüler (2006), Frankel 
i in. (2007), Faivre & Schüler (2008), Kopp & Kirschvink 
(2008), Lefevre & Bazylinski (2013) i Araujo i in. (2015).
Wiadomo nie od dziś, że wielkie odkrycia chadzają 
czasem dziwnymi drogami. Za odkrywcę bakterii magne- 
totaktycznych uważa się amerykańskiego mikrobiologa 
Richarda P. Blakemore’a (1975). Warto jednak pamiętać, 
że pierwszego opisu tych bakterii dostarczył w 1958 r. 
włoski lekarz z Padwy Salvatore Bellini, który pięć lat póź­
niej napisał dwa manuskrypty na ten temat, jednak wy­
działowy panel uczonych nie zgodził się wówczas na ich 
opublikowanie (zob. Frankel, 2009).
Bakterie magnetotaktyczne (MTB -  magnetotactic 
bacteria) to grupa bakterii, które układają się wzdłuż linii 
pola magnetycznego Ziemi. Czynią to przy użyciu specy­
ficznych organelli, zwanych magnetosomami, które zawie­
rają kryształy magnetycznych minerałów (ryc. 1,2). Uważa 
się, że łańcuch zbudowany z 10-20 magnetosomów o wiel­
kości 50 nm, powinien być wystarczająco długi, żeby MTB 
mogła się orientować w polu magnetycznym Ziemi w tem­
peraturze pokojowej. Te nanomagnesy wymuszająnabakte­
riach (nawet obumarłych) odpowiednie ułożenie (podobnie 
do igły kompasu). Wszystkie MTB wytwarzają magnetoso- 
my, składające się z dwóch rodzajów ferromagnetycznych 
i izostrukturalnych minerałów (wielkości rzędu nanometrów) 
-  magnetytu (Fe3O4) lub greigitu (Fe3S4), zamkniętych w 
fosfolipidowych dwuwarstwowych membranach (pęche­
rzykach) (Gorby i in., 1988; Bazylinski & Frankel, 2004). 
W początkach badań nad MTB produkującymi siarczki 
Mann i in. (1990) stwierdzili w nich także obecność pirytu, 
lecz kolejne badania nie potwierdziły tego. Warto dodać, 
że magnetyt występuje nie tylko w bakteriach, ale także 
w organizmach wielokomórkowych (Lowenstam & Kir- 
schvink, 1985).
MTB są bardzo szeroko rozprzestrzenione i występują 
w różnorodnych środowiskach wodnych. Są jednak trudne 
do wyizolowania i wymagają specyficznych warunków 
hodowli. Z tego też powodu znanych jest jedynie kilka czys­
tych kultur MTB, głównie Magnetospirillum (np. M. 
magnetotacticum MS-1, M. gryphiswaldense i M. magne- 
totacticum AMB-1) (Schüler, 2002). Szczególny urok bak­
terii magnetotaktycznych polega na interdyscyplinarności 
ich badań, łączących wysiłki geochemików, mineralogów, 
oceanografów, mikrobiologów, genetyków i nanotechnolo- 
gów. Bakterie magnetotaktyczne są też coraz powszechniej 
wykorzystywane w rozmaitych dziedzinach nauki, np.: 
mineralogii, krystalografii, geologii, limnologii, mikro­
biologii, astrobiologii, fizyce, chemii, biofizyce, bioche­
mii, medycynie, a także technice medycznej (Bazylinski & 
Schübbe, 2007).
RODZAJE MTB
Wszystkie MTB są ruchliwe dzięki posiadanej wici, 
a struktura ich ściany komórkowej jest charakterystyczna 
dla gram-ujemnych bakterii. MTB są prokariotami, bardzo 
zróżnicowanymi pod względem morfologii, filogenezy 
i fizjologii (Spring & Bazylinski, 2000). Morfologia MTB 
jest zróżnicowana -  od pałeczek przez formy kuliste do spi­
ralnych (ryc. 1), są także MTB (ryc. 2) wielokomórkowe 
(magnetotaktyczny organizm prokariotyczny MMP lub 
magnetotaktyczny wielokomórkowy agregat MMA -  Lins 
& Farina, 1999). Kształt tych ostatnich, elipsoidalny lub 
kulisty, jest wynikiem środowiskowej adaptacji (Du i in., 
2015). Niektóre bakterie, np. Magnetobacterium bavari- 
cum (filogenetycznie związane z bakteriami redukującymi 
siarczany), znalezione w strefie OATZ (Oxic-Anoxic Transi­
tion Zone) lub OAI (Oxic-Anoxic Interface) słodkowodne­
go jeziora w Bawarii, są sferycznymi nagromadzeniami 
20-30 komórek, które poruszają się wspólnie (Spring i in., 
1993). Wszystkie znane MTB należą filogenetycznie do 
trzech klas (Alfa-, Delta- lub Gammaproteobakteria) groma­
dy Proteobacteria, gromady Nitrospirae lub proponowanego 
wydzielenia OP3 (część bakteryjnego superkrólestwa PVC) 
(Lefevre & Bazylinski, 2013). Biomineralizacja w MTB 
jest zróżnicowana. Magnetosomy magnetytu występują we
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Ryc. 1. Typowa bakteria magnetotaktyczna tworząca greigit. A -  
bakteria ze Sweet Springs z dwoma łańcuchami magnetosomów 
greigitowych (S), połączona z mniejszą komórką zawierającą 
wyłącznie magnetosomy magnetytowe; B -  wielocząsteczkowy 
łańcuch greigitowych magnetosomów w bakterii z Salt Pond -  
strzałkami zaznaczone kryształy wydłużone i zakończone w szpic 
(z Pósfai i in., 1998, za zgodą American Mineralogist)
Fig. 1. Typical magnetotactic bacteria producing greigite. A -  
bacteria from Sweet Springs with two chains of greigite 
magnetosomes (S), connected with a smaller cell containing 
exclusively magnetite magnetosomes; B -  multiparticle chain of 
greigite magnetosomes in bacteria from Salt Pond -  arrows denote 
pointed elongated crystals (from Pósfai et al., 1998, with permission 
of American Mineralogist)
wszystkich gatunkach MTB, natomiast magnetosomy greigitu 
jedynie w bakteriach redukujących siarczany (Deltaprote- 
obacteria) (Lefevre & Bazylinski, 2013). Warto zwrócić 
uwagę, że niektóre magnetotaktyczne eukarionty zawierają 
magnetosomy, najprawdopodobniej jako wynik spożywa­
nia MTB (Bazylinski i in., 2000, 2012). Z brazylijskich 
lasów namorzynowych wyizolowano np. magnetotaktycz­
ne glony z rodzaju Anisonema (Euglenophyceae, klejnotki), 
zawierające w komórkach liczne łańcuchy magnetosomów 
magnetytu (de Araujo i in., 1986).
ŚRODOWISKA
MTB stwiedzano niemalże we wszystkich środowis­
kach wodnych, głównie o temperaturze pokojowej i przy 
obojętnym pH. Są one przede wszystkim autochtoniczne
Ryc. 2. Wielokomórkowy magnetotaktyczny organizm pro- 
kariotyczny (MMP) z Salt Pond -  magnetosomy greigitowe 
zaznaczone strzałkami (z Pósfai i in., 1998, za zgodą American 
Mineralogist)
Fig. 2. Multicellular magnetotactic prokaryote from Salt Pond -  
arrows denote greigite magnetosomes (from Pósfai et al., 1998, 
with permission of American Mineralogist)
w środowiskach chemicznie stratyfikowanej kolumny wody 
lub osadu. Występują głównie w strefie przejściowej tleno- 
wo-beztlenowej lub beztlenowej, lub też w obu z wymie­
nionych (np. Kopp & Kirschvink, 2008; ryc. 3).
W jednym rodzaju bakterii lub nawet komórce mogą 
występować różne minerały magnetosomów. Tworzenie 
zróżnicowanych mineralnie magnetosomów jest w dużym 
stopniu uzależnione od środowiska w jakim żyją MTB. 
Słodkowodne bakterie magnetotaktyczne wytwarzają pra­
wie wyłącznie magnetyt, natomiast redukcyjne, siarczko­
we środowiska (morskie, słone jeziora i bogate w siarkę 
trzęsawiska) sprzyjają tworzeniu greigitu (np. Farina 
i in.,1990; Mann i in., 1990; Bazylinski & Frankel, 2004; 
Simmons i in., 2004; Lefevre i in., 2011b). Keim i in. 
(2003) stwierdzili obecność różnych minerałów w tych 
samych bakteriach (zob. ryc. 1), lecz żyjących w różnych 
warunkach środowiskowych. Niekiedy w tej samej lokali­
zacji mogą występować różne bakterie, zawierające 
magnetosomy zbudowane z odmiennych minerałów. Przy­
kładem może być meromiktyczny zbiornik Salt Pond w 
Massachussets (USA), gdzie w strefie chemokliny w naj­
wyższej jej części występują kuliste komórki bakterii (ziar­
niaki, łac. cocci) z magnetytem, zaś w jej części najniższej 
zbitki komórek bakterii (pakietowce, łac. sarcina) z greigi- 
tem (Simmons i in., 2004). MMP zawierają zazwyczaj grei- 
git w swoich komórkach (Pósfai i in., 1998a, b), jednakże 
zdarza się, że w zmiennych warunkach środowiskowych 
może powstawać albo greigit albo magnetyt (Keim i in., 
2003). Lefevre i in. (2011a) wyizolowali z brakicznych 
źródeł bakterię produkującą greigit, która w laboratorium 
mogła biomineralizować zarówno greigit, jak i magnetyt, 
w zależności od warunków eksperymentu.
W ostatnich latach odkryto MTB w bardzo ekstremal­
nych środowiskach (Bazylinski & Lefevre, 2013), np. w 
gorących źródłach Nevady (temp. do 63°C) czy w słonym 
i alkalicznym (pH >9,0) jeziorze Mono Lake.
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MAGNETO- I AEROTAKSJA WIDZIANA PRZEZ 
PRYZMAT MIKROSKOPU I MAGNESU 
ORAZ WIELKIEGO OCEANU
Ciekawe jest zachowanie się MTB w przestrzeni. Dla 
bakterii, które z uwagi na swoje niewielkie rozmiary i masę 
oraz niską liczbę Reynoldsa mają utrudnione poruszanie 
się w wodzie (zob. http://kalcyt.blogspot.com), ich cechy 
magnetyczne mogąbyć ważną zaletą. Zamiast poruszać się 
bezkierunkowo w przestrzeni, bakterie zmierzają prosto do 
celu. Bakterie z półkuli północnej układają się w kierunku 
północnego bieguna magnetycznego Ziemi, zaś te z półkuli 
południowej odwrotnie. MTB możemy podzielić na dwa 
rodzaje, zależne od kierunku poruszania się, tzw. NS (North- 
seeking) i SS (South-seeking). Nie zawsze jednak tak jest. 
Populacja SS MTB została odkryta także na północnej 
półkuli (Simmons i in., 2006). Żywe komórki nie są przy­
ciągane lub odpychane przez magnes, ale aktywnie „płyną” 
w jego stronę lub w przeciwnym kierunku. Martwe komór­
ki nie poruszają się, a jedynie orientują wzdłuż linii pola 
magnetycznego. Warto też wspomnieć, że niektóre MTB 
(np. śrubowce, łac. spirilla) poruszają sią z równą łatwoś­
cią w obu kierunkach, choć zawsze wzdłuż linii pola. Naj­
prawdopodobniej ułatwia im to migrację w głąb kolumny 
wody lub osadu do obszarów zawierających mniej tlenu. 
„Błądzenie jest rzeczą ludzką” -  bakterie jeszcze na to nie 
wpadły bądź wpadły dawno temu i dzisiaj już nie błądzą.
Pożytek z magnetycznego kompasu nie zawsze jest 
oczywisty. Dla MTB żyjących nieco poniżej OATZ jest on 
w zasadzie zbędny, dlatego przypuszcza się, że magnetoso- 
my mogą służyć także innym celom niż tylko nawigacja 
(Simmons i in., 2004: Flies i in., 2005). Frankel i in. już 
w 1997 r. zauważyli w przypadku MTB współdziałanie 
magnetotaksji i aerotaksji. Magneto-aerotaksja powoduje, 
że MTB znajdują i utrzymują preferowaną mikrokoncen- 
trację tlenu, a także ułatwia im ona dostęp do obszarów
0 wyższej zawartości składników odżywczych i akcepto­
rów elektronów, w rezultacie okresowej wędrówki powy­
żej i poniżej preferowanego poziomu natlenienia (Frankel
1 in., 2007 i cytacje tamże; Kopp & Kirshvink, 2008; Faivre
Ryc. 3. Schematyczny zakres chemicznych gradientów i pozycji 
optymalnych dla wzrostu różnych typów bakterii magneto- 
taktycznych (z Kopp & Kirschvink, 2008, zmodyfikowane)
Fig. 3. Schematic chemical gradients and optimal positions of 
growth of various types of magnetotactic bacteria (from Kopp & 
Kirschvink, 2008, modified)
& Schüler, 2008) (ryc. 3). Obecnie wydaje się, że zadaniem 
magnetosomów jest przede wszystkim zwiększenie wydaj­
ności chemotaksji i utrzymywanie optymalnej pozycji w 
obrębie OATZ (Bazylinski & Lefevre, 2013).
MAGNETOSOMY I ICH MINERAŁY
Magnetosomy to wewnątrzkomórkowe kryształy mine­
rałów magnetycznych, otoczone membraną, złożoną z białek, 
glikolipidów i fosfolipidów (np. Lefevre i in., 2011b). 
Składają się one z cząstek mineralnych, pojedynczych 
domen magnetycznych, o stosunkowo wąskim przedziale 
wielkości od 35 do 120 nm (ryc. 4 i 5), który odpowiada 
zakresowi wielkości pojedynczej domeny o stałym polu 
magnetycznym zarówno dla magnetytu, jak i greigitu. 
Magnetosomy są ułożone w jeden lub więcej prostych 
łańcuchów, niekiedy z odgałęzieniami (Vali & Kirschvink, 
1991), wzdłuż osi komórki. Taki łańcuch jest „zamocowany” 
w komórce, dlatego też jego reorientacja w polu magne­
tycznym powoduje reorientację całej komórki. Rozmiesz­
czenie przestrzenne magnetosomów w bakteriach może 
być różne. Na ogół w jednokomórkowych bakteriach jest 
ono bardziej uporządkowane niż w indywidualnych komór­
kach MMP. W niektórych MTB (głównie ziarniakach) sku­
pienia magnetosomów występują w formie rozproszonej, 
często w agregatach, zazwyczaj od strony wici (Cox i in., 
2002; Freitas i in., 2003; Zhang i in., 2012).
Magnetyzm w komórkach bakteryjnych, a także jego 
trwałość w łańcuchach magnetosomów, zostały potwier­
dzone wieloma metodami, m.in.: holografii elektronowej 
(Dunin-Borkowski i in., 1998), pomiarów resztkowego 
namagnesowania pod wpływem pulsowego pola (Hanzlik 
i in., 2002), spektroskopii rezonansu ferromagnetycznego
-  FMR (Weiss i in, 2004), mikroskopii sił magnetycznych
-  MFM (Neves i in, 2010), czy magnetycznego obrazowa­
nia w żywych komórkach (Le Sage i in., 2013).
Kształt kryształów magnetosomów jest zróżnicowany: 
sześcienno-oktaedralne, w kształcie pocisku (ryc. 1B), wy­
dłużone, pryzmatyczne i prostokątne (Lefevre i in., 2011b). 
Jest on zazwyczaj zależny od rodzaju bakterii (Bazylinski 
& Schübbe, 2007). Wielkość kryształów w łańcuchu jest 
zwykle mniejsza w jego częściach peryferyjnych (Faivre & 
Schüler, 2008). MTB ściśle wpływająna szereg cech wyka­
zywanych przez magnetosomy: morfologię, skład mineral­
ny, wielkość kryształów i ich wzajemne ułożenie, oraz 
orientację krystalograficzną, zarówno magnetytu, jak i gre- 
igitu. Cechy te są zasadniczo kontrolowane przez che- 
mizm, biochemię i genom gatunku i/lub szczepu 
bakteryjnego, w którym te minerały występują (np. Mel­
drum i in., 1993a, b; Komeili i in., 2004). Zmiany warun­
ków wzrostu magnetosomów, np. takie jak: inne składniki 
chemiczne, pH, Eh, temperatura, siła jonowa i ciśnienie, 
powodują zmiany ich rozmiarów i pokrojów (Bazylinski & 
Frankel, 2004; Faivre i in., 2008; Pósfai i in., 2013 i cytacje 
tamże).
Nie tylko MTB tworzą magnetyczne minerały. Łańcu­
chy magnetosomów, przypominające te występujące w bak­
teriach magnetotaktycznych, zostały też zidentyfikowane w 
wyższych organizmach, np. pstrągach (Diebel i in., 2000), 
gołębiach (Mora i in., 2004) czy u ludzi (Dunn i in., 1995).
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Ryc. 4. Mapy składu chemicznego bakterii magnetotaktycznej z magnetosomami greigitowymi. A -  mapa sumaryczna po odjęciu węgla; 
B -  tlen, strzałkami zaznaczona pozycja łańcuchów; C -  żelazo; D -  siarka, strzałkami zaznaczone cząstki nie zawierające żelaza 
(z Kasama i in., 2006, za zgodą American Mineralogist)
Fig. 4. Chemical mapping of of magnetotactic bacteria producing greigite magnetosomes. A -  map after deduction of carbon; B -  
oxygen, arrows denote position of chains; C -  iron; D -  sulphur, arrows denote particles without iron (from Kasama et al., 2006, with 
permission of American Mineralogist)
Magnetyt
Prekursorem magnetytu jest najprawdopodobniej 
amorficzna faza tlenku żelaza (Mann & Frankel, 1989). 
Kryształy magnetytu wykazują stosunkowo wysoki sto­
pień krystalograficznej doskonałości. Ich wyidealizowane 
morfologie pochodzą z kombinacji form {111}, {110} 
i {100}. Niektóre formy powstają w sposób regularny, pod­
czas gdy inne tworzą wydłużone kryształy, co sugeruje ani­
zotropowe warunki wzrostu, np. gradient temperaturowy, 
gradient chemiczny lub też anizotropowy dopływ jonów 
(Devouard i in., 1998). Wzrost magnetosomów, szczegól­
nie tych o pokroju anizotropowym, występuje zazwyczaj w 
dwóch stadiach: początkowo izometrycznym, a następnie
wydłużania się kryształów (Mann i in., 1987, Li i in., 
2010). Faivre i in. (2008) zasugerowali, że rozmiar i morfo­
logia kryształów jest uzależniona od tempa wychwytu 
żelaza, jednakże późniejsze badania eksperymentalne 
Moisescu i współpracowników (2011) wykazały, że także 
zmienne pH prowadzi do zróżnicowanej liczby, morfologii 
i rozmiarów magnetytu w MTB. Magnetosomy magnetytu 
w tych bakteriach cechują się zazwyczaj wysoką czystoś­
cią chemiczną, wąskim przedziałem wielkości i szczególną 
morfologią oraz ułożeniem w komórce (np. Schüler i in., 
1999; Moisescu i in., 2008). Niektóre morfologie magneto­
somów magnetytu sątak specyficzne, że możnaje uznać za 
znakomite biomarkery (Farina i in., 1994; Lefevre i in., 
2009).
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Ryc. 5. Obraz podziału bakterii magnetotaktycznej, złożony z mapy składu chemicznego i indukcji magnetycznej -  strzałki przy 
magnetosomach: numerowane białe -  greigit, czerwone -  magnetyt, nienumerowane -  cząstki nie zawierające żelaza (z Kasama i in., 
2006, za zgodą American Mineralogist)
Fig. 5. Image of dividing magnetotactic bacteria, composed of chemical map and magnetic induction -  arrows at magnetosomes: 
numbered white -  greigite, red -  magnetite, not-numbered -  particles without iron (from Kasama et al., 2006, with permission of 
American Mineralogist)
Greigit
Badania greigitu są znacznie mniej zaawanso­
wane, bowiem nie udaje się go otrzymać w bakte­
riach hodowanych w laboratorium. Kryształy 
greigitu powstają najprawdopodobniej z niemag­
netycznych prekursorów, takich jak mackinawit 
(tetragonalny FeS) i prawdopodobnie regularny 
FeS. Mackinawit został zidentyfikowany w świe­
żych kilkudniowych próbkach (Pósfai i in., 
1998b). Badania TEM wykazały, że wiele magne- 
tosomów greigitu o zróżnicowanych kształtach 
jest agregatami mniejszych cząstek o kształcie 
płatków, które łączą się w jeden kryształ (Kasama 
i in., 2006). Generalnie morfologia kryształów 
greigitu jest podobna do tej w magnetytowych 
kryształach (Pósfai & Dunin-Borkowski, 2006), 
choć może ona (także krystalograficzne niedosko­
nałości) być bardzo zróżnicowana, nawet w poje­
dynczej komórce (Pósfai i in., 1998b). Kryształy 
greigitu mogą ulegać częściowemu utlenieniu 
i wówczas tworzą się obwódki amorficznego tlen­
ku żelaza (Lins & Farina, 1999; Kasama i in.,
2006) (ryc. 6). Greigit jest zazwyczaj czystym 
minerałem, chociaż zaobserwowano także pod­
stawienia miedzi za żelazo w ilości do 12% 
(Pósfai i in., 1998a).
O proporcjach występowania magnetytu i gre- 
igitu w komórkach decydują najprawdopodobniej 
różne formy genów mam (Lefevre i in., 2011b).
JAK POWSTAJĄ MAGNETOSOMY
Rozwój biogeogenetyki w ostatnich latach 
spowodował znaczący postęp w badaniach nad 
genezą bakterii magnetotaktycznych. Proces two­
rzenia się magnetosomów (ryc. 7) jest zapewne
Ryc. 6. Mapy składu chemicznego komórki (jednej z MMP) z magnetosomami 
greigitowymi. A -  Fe (linia L); B -  S (linia L); C -  O (linia K); D -  mapa złożona 
(po odjęciu tła) F e ,S iO , kryształy posiadają obwódki amorficznego tlenku żelaza 
(z Kasama i in., 2006, za zgodą American Mineralogist)
Fig. 6. Chemical maps of cell (in MMP) with greigite magnetosomes. A -  Fe 
(line L); B -  S (line L); C -  O (line K); D -  backroud-subtracted composite map 
Fe,S and O, note crystals with rims of amorphous iron oxide (from Kasama 
et al., 2006, with permission of American Mineralogist)
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Ryc. 7. Model biomineralizacji magnetytowej w rodzaju Magnetospirillum (z Yan i in., 2012, zmodyfikowane) 
Fig. 7. Model of magnetite biomineralization in Magnetospirillum (from Yan et al., 2012, modified)
wielostopniowy i bardzo złożony, dlatego też w literaturze 
można spotkać znacząco różne poglądy. Bardzo rozbudowa­
ny schemat powstawania magnetosomów przedstawili 
Faivre & Schüler (2008). W uproszczeniu, wg Schülera 
(2002), w przypadku magnetytu można wyróżnić trzy eta­
py: (1) wychwyt przez komórkę zewnętrznego żelaza(III) 
poprzez jego redukcję; (2) następnie żelazo jest powtórnie 
utleniane do wodorotlenku żelaza o niskiej gęstości, a to 
odwadniane do ferrihydrytu o wysokiej gęstości; (3) na 
koniec częściowa redukcja Fe(III) i dalsze odwodnienie 
prowadzą do biomineralizacji magnetytu. Analiza XANES 
sugeruje, że powstawanie ferryhydrytu może następować 
na rdzeniach bakteryjnej ferrytyny, o słabo krystalicznej 
strukturze i wysokiej zawartości fosforu (Fdez-Gubieda 
i in., 2013). Autorzy ci stwierdzili także, że proces transfor­
macji ferrihydrytu do magnetytu jest bardzo szybki. Zda­
niem Faivre i in. (2007) MTB mogą wybierać z pożywki 
zarówno Fe(II), jak i Fe(III), a magnetyt wytrąca się bezpo­
średnio. Co ciekawe, MTB tworzące magnetyt w warun­
kach hodowli produkują go nawet wtedy, gdy warunki 
zmieniają się na redukcyjne, w obecności H2S (Meldrum 
i in., 1993a, b). Transfer żelaza z komórki do pęcherzyka 
jest prawdopodobnie ściśle związany ze specyficznymi 
białkami (zob. Faivre & Schüler, 2008). Komeili (2007) 
przedstawił trzyetapowy molekularny model powstania 
magnetosomu (ryc. 8). Najpierw następuje wklęśnięcie 
(inwaginacja, gastrulacja) wewnętrznej membrany (białka 
magnetosomu są oddzielane od białek błony komórkowej), 
następnie wklęśnięcia łączą się w w łańcuch (przy udziale 
białek M am Ji MamK). Dalej żelazo jest przekształcane w 
wysoce uporządkowane kryształy magnetytu. Na każdym 
etapie proces powstawania magnetosomu może być mody­
fikowany przez środowiskowe warunki i stres oraz cykl ko­
mórkowy. Powstanie kryształu jest najprawdopodobniej 
poprzedzone powstaniem pęcherzyka magnetosomu (np. 
Jogler & Schüler, 2006), czego przykładem może być wystę­
powanie pustych lub tylko częściowo wypełnionych pęche-
Ryc. 8. Trójstopniowy model powstawania magnetosomów, modyfi­
kowany cyklem życiowym komórki, stresem komórkowym i warun­
kami środowiskowymi (z Komeili i in., 2007, zmodyfikowane)
Fig. 8. Three-stage model of magnetosome formation, modified 
by cell life cycle, cell stress and environmental conditions (from 
Komeili et al., 2007, modified)
rzyków w bakteriach hodowanych przy niedoborze żelaza 
(np. Bazylinski & Frankel, 2004; zob. także ryc. 4 i 5). 
Magnetosomy przytwierdzają się do cytoszkieletowego 
filamentu za pomocą kwasowych białek (Scheffel i in., 
2006; ryc. 9 i 10). Jeśli zabraknie odpowiednich białek, 
magnetosomy nie będą się przyczepiać do filamentu, lecz 
tworzyć luźne agregaty wewnątrz komórki (ryc. 9B).
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Ryc. 9. Model tworzenia się łańcucha magnetosomów (magnetytowych) w MTB. A -  komórka dzika -  białko MamJ kotwiczy do 
cytoszkieletowego filamentu pęcherzyki magnetosomów, ze wzrastającymi następnie kryształami; B -  komórka zmutowana hM am J-  
pęcherzyki rozproszone w komórce, skupiają się po powstaniu w nich kryształów (z Scheffel i in., 2006, zmodyfikowane)
Fig. 9. Model of magnetosome (magnetite) formation in MTB. A -  wild cell -  protein MamJ ankering magnetosome vesicles to 
cytoskeletal filament, with subsequently growing crystals; B -  mutated cell of KMamJ-  vesicles dispersed in cell they aggregate after 
crystals formation (from Scheffel et al., 2006, modified)
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Ryc. 10. Stadia kontrolowanej biologicznie mineralizacji (BCM) w MTB (na przykładzie komórek tworzących magnetyt). 
Nieorganiczny kryształ zarodkuje i wzrasta w pęcherzyku magnetosomu, który przytwierdza się do cytoszkieletowego filamentu przy 
pomocy kwasowych białek (z Pósfai & Dunin-Borkowski 2006, częściowo za Scheffel i in., 2006, zmodyfikowane)
Fig. 10. Stages of biologically controlled mineralization (BCM) in MTB (exemplified by magnetite-forming cells). Inorganic crystal 
nucleates and grows inside magnetosome vesicle attaching to cytoskeletal filament by means of acidic proteins (from Pósfai & 
Dunin-Borkowski, 2006, partly after Scheffel et al., 2006, modified)
KOPALNE MTB
W ostatnich latach pojawia się coraz więcej informacji, 
że kopalne magnetosomy mogą występować w osadach 
i skałach osadowych w znaczących ilościach (np. Pan i in., 
2005; Larrasoana i in., 2014). Problemem jest ich identyfi­
kacja z powodu współwystępowania w skale podobnych 
kryształów o odmiennej genezie. Należy przy tym pamię­
tać, że w procesach diagenetycznych magnetyt może ule­
gać np. maghemityzacji (Simmons & Edwards, 2007), 
a greigit przechodzić w piryt (Schoonen, 2004) bądź utle­
niać się, np. do hematytu, magnetytu czy getytu (np. Suk 
iin., 1990; Muckeiin., 1999). Na podstawie badań minera­
logicznych, izotopowych i magnetycznych opracowano
szereg kryteriów pozwalających rozróżnić pochodzenie 
magnetytu (zob. cytacje w Faivre & Schüler, 2008). Kryte­
ria te były brane pod uwagę na przykład w debacie nad 
prawdopodobnie biogenicznym pochodzeniem magnety­
towych nanokryształów w słynnym marsjańskim meteory­
cie ALH84001 (np. McKay i in. 1996; Friedmann i in., 
2001). Interesujące są możliwości wykorzystania kopal­
nych MTB w naukach geologicznych, np.: jako wskaźniki 
paleośrodowiskowe (Chang & Kirshvink, 1989; Thomas- 
-Kerpta i in., 2002). MTB mogą także być stosowane do 
oceny środowisk słodkowodnych (Snowball i in., 2002), 
w badaniach paleomagnetycznych (Bazylinski & Schübbe, 
2007), jako biomarkery (Moisescu i in., 2014) oraz w bada­
niach cykli siarki i żelaza w osadach (Simmons & Edwards,
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2007). Możliwe, że po obumarciu kolonii magnetotaktycz- 
nych bakterii uwolnione kryształy greigitu, z ich magnetycz­
nymi właściwościami, mogą tworzyć framboidalne agregaty, 
przekształcane następnie w piryt (Sawlowicz, 2000).
WYKORZYSTANIE MTB
Istnieje coraz większe zapotrzebowanie na nanomag- 
netyczne cząsteczki. Niestety produkcja w temperaturze 
pokojowej syntetycznych monodyspersyjnych nanocząste- 
czek o stałej domenie magnetycznej jest niezwykle trudna 
(zob. Baumgartner i in., 2013; Prozorov i in., 2013). Natura 
radzi sobie znacznie lepiej w tym względzie w wyniku 
biomineralizacji magnetosomów przez bakterie magnetotak- 
tyczne. Niestety hodowla MTB jest bardzo trudna, a głów­
nym problemem jest uzyskanie wysokiej wydajności. 
Ostatnie intensywne poszukiwania nowych dróg pozyski­
wania magnetosomów dają jednak nadzieję na szybsze 
przełamanie impasu. Niedawno grupie badaczy (Kolinko 
i in., 2014) udało się biosyntetyzować magnetosomy w 
obcym organizmie, przez przeniesienie niewielkiego zesta­
wu genów z bakterii magnetotaktycznej.
Przegląd różnych zastosowań MTB można znaleźć w 
pracach Faivre’a & Schülera (2008) oraz Yana i in. (2012 
i cytacje tamże). Wykorzystanie praktyczne magnetoso- 
mów wynika z ich szczególnych cech: ferromagnetyzmu, 
nanorozmiarów, wąskiego przedziału wielkości, łatwości 
rozdzielania (niesklejania się) oraz membranowej otoczki 
(Liu i in., 2010). Magnetosomy mogąbyć szczególnie uży­
teczne np. w nanotechnologii medycznej (markowanie 
magnetyczne), w produkcji leków czy jako nośniki genów 
w leczeniu nowotworów. Xiang i in. (2007) wprowadzili 
oczyszczone i wysterylizowane magnetosomy do fibrobla- 
stów myszy bez szkody dla tych ostatnich.
MTB mogą mieć zastosowanie nawet w produkcji 
paliw. Uczeni z Los Alamos National Laboratory uzyskali 
patent na alternatywną technologię wytwarzania biopaliw 
z magnetotaktycznych glonów (Magnetotactic algae and 
methods o f  use -  US 20130210064 A1). Coraz ciekawsze 
staje się zastosowanie MTB w nanorobotyce. Dlapobudze- 
nia wyobraźni i rozluźnienia warto obejrzeć film na 
YouTube, żeby zobaczyć jak przy pomocy MTB i kompu­
tera zbudować małąpiramidę (https://www.youtube.com).
Pragnę podziękować Mihaly Pósfai i redakcji American 
Mineralogist za udostępnienie zdjęć i wyrażenie zgody na ich 
publikację, a Waldemarowi Obcowskiemu za przygotowanie 
figur. Szczególne podziękowania kieruję do Mariusza Kędzier­
skiego za korektę manuskryptu i cenne uwagi krytyczne. Publi­
kacja wsparta z funduszy DS (ING UJ).
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